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緒言 
発光ダイオード（LED）は，消費電力が小さく効果的な波長の光のみを利用できるた
め，園芸生産における新たな光源としての研究が進められている．電照栽培における花
成と光質の関係についてはシロイヌナズナの知見をもとにした研究が行われており，い
くつかの長日性花きの花成の促進には，シロイヌナズナの花成を促進する遠赤色光が効
果的であることが報告されている（Yamadaら，2008; Nishidateら，2012）．しかし，
シロイヌナズナにおいて花成を促進するもう 1 つの波長域である青色光による花成促
進に関しては，花きにおける知見は少ない．また，近年注目を集めている植物工場にお
いても LED の導入が進められている．しかし，光質の影響については，植物工場での
生産に適した葉菜類において赤色光の研究が行われているものの，果菜類および青色光
に着目した研究は少ない．LEDには導入コストが高い問題があるが，青色 LEDは蛍光
塗料によって波長を変更することで白色 LED として広く普及しており，低コストで導
入が可能である．そこで本研究では，長日性の主要花きであるシュッコンカスミソウと，
果実発達研究のモデル植物であり重要な野菜でもあるトマトを用いて，主に青色光の利
用を念頭において，植物の応答と関連遺伝子の解析を行った． 
 
第 1章 シュッコンカスミソウの花成における青色光応答とそのメカニズム 
 これまでに，シュッコンカスミソウ（Gypsophila paniculate L.）‘ブリストルフェアリ
ー’においては，シロイヌナズナとは異なり，青色光による長日処理によって花成が促
進されないことが示されている（Horiら，2011; Nishidate ら，2012）．シロイヌナズナに
おいては Flowering Locus T （FT ）および SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF 
CONSTANS 1 （SOC1 ）が光周性花成経路において重要な役割を果たしており，青色光
による長日処理により発現が促進されるが，‘ブリストルフェアリー’においては，そ
れらのホモログであるGpFT1，GpFT2，GpSOC1の発現は青色光によっては促進されず，
花成も促進されない（Hori ら，2011）．そこで本研究において他の品種‘ミリオンスタ
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ー’の応答を検討したところ，青色光による長日処理によって花成が促進されたため（第
1 図），GpFT1，GpFT2，GpSOC1 の発現を調査したところ，GpFT1 の発現が発蕾に先だ
って高くなった（第 2図）．したがって，GpFT1 の発現制御が両品種の花成の青色光応
答の違いに影響していることが考えられた． 
 シロイヌナズナでは，青色光受容体 FLAVIN-BINDING KELCH REPEAT F-BOX 1 
（FKF1）とその相互作用因子 GIGANTEA（GI）が青色光による FT の発現促進に重要
な役割を果たす（Sawaら，2007; Song ら，2012）．そこでこれらのシュッコンカスミソ
ウにおけるホモログを単離し，保存性や機能について検討した．GpFKF1 および GpGI 
のコードするアミノ酸配列はよく保存されており，発現はシロイヌナズナと同様の日変
動を示した（第 3 図）．青色光応答の異なる 2 品種間においても両遺伝子の推定アミノ
酸配列に重要な変異はみられなかったことから，いずれの遺伝子も両品種において正常
に機能していると考えられた．次に，GpFT1 の発現に影響する他の要因としてプロモー
ター領域の構造の違いが考えられたため，プロモーター領域の配列を単離し，両品種に
おいて比較した（第 4 図）．その結果，CRYPTOCHROME（CRY）経路による青色光応
答に関与するシスエレメントを含むいくつかの違いが見出されたことから，GpFT1 の
プロモーター領域の変異が両品種の花成の青色光応答の違いに寄与していることが推
測された． 
 
第 2章 トマト果実のミネラル等の蓄積に及ぼす青色光の影響 
野菜や果実の成分としては，フェノール性化合物やカロテノイド類がよく研究されて
いるが，ミネラルに光質が及ぼす影響についてはほとんど知見がみられない．そこで
ICP-MS によるイオノーム分析により，トマトの元素濃度に光質が及ぼす影響について
網羅的に解析することとした．また，ミネラルに加えて機能性成分として重要なポリフ
ェノールの蓄積に及ぼす青色光の影響も調べた． 
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 第 1番花の開花期から異なる光質下で栽培されたトマトの果実と葉における 25 元素
の濃度を用い，主成分分析を行ったところ，器官および光質の影響が認められた．さ
らに光質による分離を明瞭にするために果実の濃度のみで再度主成分分析を行ったと
ころ，多数の元素が光質の影響を受けていると考えられた（第 5図）． 
 果実で光質の影響がみられた元素は必須元素では Fe，Cu，Ni，Mo，非必須元素で
は Rb，Cr，Co，V であった（第 6図）．果実の葉に対する比を検討したところ，Cu, 
Cr, Ni の移動性が光質に影響されていると考えられた．またMoについては，赤色光に
よって植物体への吸収が低下していると考えられた．Moは他の元素と異なり，果実の
葉に対する比が正の値をとり，他の元素と負の相関を示した．フェノール性化合物含
量は，赤色区よりも青色区の方が高い傾向がみられ，青色光がその蓄積を促進してい
る可能性が考えられた（第 7図）．Cr およびフェノール性化合物には機能性成分とし
ての報告があることから，青色光による果実品質の向上が期待できる． 
 
第 3章 青色光受容体 FKF1ホモログのトマトにおける機能解析 
FKF1 は長日条件下でのシロイヌナズナの青色光依存的な花成促進に寄与している．
トマト（Solanum lycopersicum L.）は花成において日長応答を示さない中性植物である
が，ゲノム上には FKF1 ホモログ（SlFKF1 ）と考えられる配列が存在しており，その
機能は明らかにされていない．そこで，SlFKF1 の機能を検討することとした．明期 16
時間の条件下で SlFKF1 の発現の日変動を調査した結果，Zeitgeber Time（ZT）9に発現
のピークを示し（第 8図），シロイヌナズナ FKF1 の発現様式（Imaizumi ら，2003）と
類似していた．SlFKF1 過剰発現系統（OE）および発現抑制系統（RI）を作成したとこ
ろ，発現抑制系統において花成遅延および小葉数の増加が観察された（第 9 図）．トマ
トでは，FT ホモログである SINGLE FLOWER TRUSS （SFT ）が花成を促進するととも
に（Lifschitz ら，2006），小葉数を減少させる（Shalit ら，2009）．したがって，SlFKF1 
発現抑制系統で花成の遅延に加えて小葉数の増加がみられたことから，SlFKF1 が SFT 
370
を介して花成を促進していることが示唆された．また，発現抑制系統では果実の着色が
抑制されたことから，SlFKF1 が果実の成熟ないしは着色を促進する機能を有している
ことが示唆された（第 10図）． 
 
まとめ 
第 1 章では，GpFT1 の発現が青色光応答の異なる 2 品種間で異なることが明らかに
なった．GpFT1 のプロモーター領域の塩基配列には青色光応答の異なる 2 品種間にお
いて違いがみられたため，このプロモーター領域の変異を用いた青色光応答性判別技術
の開発の可能性が示された．第 2章では，ミネラル濃度とフェノール性化合物含量に及
ぼす光質の影響を検討した．その結果，いくつかの元素において光質の影響がみられ，
機能性を有する Cr およびフェノール性化合物については，青色光の照射による果実の
高品質化の可能性が示された．第 3章では，SlFKF1 の発現を調節して機能を検討した
ところ，発現抑制により花成遅延および果実の着色抑制が観察された．したがって
SlFKF1 は，花成と，果実の成熟ないしは着色を促進する機能を有していることが明ら
かとなった． 
 
471
0.0
0.5
1.0
1.5
2.0
2.5
3.0
0 2 4 6 8 10 12 14 16
FR
B
SD
処理開始後週数
A
0.0
0.5
1.0
1.5
2.0
2.5
3.0
0 2 4 6 8 10 12 14 16
B
発
蕾
側
枝
数
開
花
側
枝
数
a
b
c
a
b
c
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
1.2
2 4 6 8 10 12
FR
B
SD
A
G
p
F
T
1
/G
p
A
C
T
a
ab
b
a
b
c
a
b
c
0.00
0.01
0.02
0.03
0.04
0.05
0.06
0.07
0.08
2 4 6 8 10 12
B
G
p
F
T
2
/G
p
A
C
T
a
ab
b
a
a
a
a
b
b
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
1.2
2 4 6 8 10 12
C
処理開始後週数
G
p
S
O
C
1
/G
p
A
C
T
a
ab
b
a
ab
b
a
a
b
第2図 シュッコンカスミソウ‘ミリオンスター’に
おけるGpFT1 ，GpFT2 およびGpSOC1の
発現に光質が及ぼす影響
処理開始後週数
処理開始後週数 処理開始後週数
第1図 シュッコンカスミソウ‘ミリオンスター’の花成に光質が及ぼす影響
遠赤色光または青色光による長日処理開始後の株あたりの発蕾側枝数（A）および株あたり
の開花側枝数（B）の変化
LEDのピーク波長は青色が465nm，遠赤色LEDが740nmであった
処理開始16週間後において，異なるアルファベット間にTukey-Kramer検定によりP<0.05で
有意差あり（n=9）
GpFT1 （A），GpFT2 （B）およびGpSOC1 
（C）の遠赤色光または青色光による長日処
理条件下での発現をリアルタイムPCRにより
調べた
バーは標準誤差を示す（n=3）
処理区間で異なるアルファベット間にTukey-
Kramer検定によりP<0.05で有意差あり
遠赤色区
青色区
短日区
遠赤色区
青色区
短日区
572
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
1.2
0 3 6 9 12 15 18 21 ZT
第3図 ‘ブリストルフェアリー’におけるGpFKF1 
およびGpGIの発現の日変動
第4図 ‘ブリストルフェアリー’（BF）と‘ミリオ
ンスター’（MS）におけるGpFT1 のプロモ
ーター領域の塩基配列の比較
□で囲った領域にBFにおける大きな欠失が
みられ，青色光応答に関連するE-boxおよび
TCTAGが含まれていた
相
対
発
現
量
相
対
発
現
量
ZT
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
1.2
0 3 6 9 12 15 18 21
GpGI GpFKF1A
B
明期8時間・暗期16時間の短日条件（A）およ
び明期16時間・暗期8時間の長日条件（B）に
おけるGpFKF1 およびGpGIの発現の日変動
明期は白熱電球による照明とし，Zeitgeber 
Time（ZT）0から3時間ごとに採取した成葉
を用い，リアルタイムRT-PCRより発現定量
を行った
バーは標準誤差を示す（n=3）
673
Leaf Fruit
Mo
b
a
ab b
a
ab
Leaf Fruit
V
b
aab
第5図 各処理区の果実の元素濃度についての主成分分析から得られた第1および第5主成分（A）および
第1および第5主成分の因子負荷量（B）
PC1
P
C
5
0.4 0.2 0 0.2 0.4
0.6
0.4
0.2
0
0.2
0.4
Al
As
B
Ba
Ca
Cd
Co
Cr
Cs
Cu
Fe
K
Li
Mg
Mn
Mo
Na
Ni
P
Rb
S
Se
Sr
V
Zn
PC1
P
C
5
0.4
0.2
0
-0.2
-0.
-0.
0.40.20-0.4 -0.2
B
-4
-3
-2
-1
0
1
2
3
-5 0 5
P
C
5
（
9
.2
3
%
)
PC1(39.72%)
W
B
R
A
白色区
青色区
赤色区
Leaf Fruit
Fe
b
a
ab
m
g
/g
 D
W
0.2
0.1
0.0
µ
g
/g
 D
W
0
10
20
30
40
50
60
Leaf Fruit
Cu
b
b
a
a
ab
b
µ
g
/g
 D
W
0
2
4
6
8
10
12
14
Leaf Fruit
Ni
c
a
b
1.0
1.2
0.6
0.4
0.2
0.8
0.0
µ
g
/g
 D
W
Leaf Fruit
Rb
b
a
b
0.3
0.4
0.2
0.1
0.0
m
g
/g
 D
W
0
2
4
6
8
10
Leaf Fruit
Cr
b
a
a
µ
g
/g
 D
W
Leaf Fruit
Co
b
aab
µ
g
/g
 D
W
0.8
0.4
0.2
0.0
0.6
0.2
0.0
0.1
µ
g
/g
 D
W
白色区
青色区
赤色区
トマト‘Micro-Tom’を開花期から青色または赤色LEDによる明期16時間・暗期8時間の条件下で
栽培し（青色区，赤色区），対照として明期を白色蛍光灯とした区（白色区）を設けた
LEDのピーク波長は青色区が470nm，赤色区が655nmであった
第6図 光質が葉と果実の元素濃度
に及ぼす影響
処理開始80日後の成葉および
赤熟果を用いた
バーは標準誤差を示す（n=3）
処理区間で異なるアルファ
ベット間にTukey-Kramer検定
によりP<0.05で有意差あり
（n=3）
葉 果実 葉 果実 葉 果実
葉 果実 葉 果実葉 果実
葉 果実 葉 果実
774
020
40
60
80
0
20
40
60
80A
b
a
a
a
a
a
第7図 開花35日後（A）と45日後（B）の果実のフェノール性化合物濃度に光質が及ぼす影響
没
食
子
酸
換
算
量
(m
g
/1
0
0
g
F
W
)
B
0
0.2
0.4
0.6
0.8
1
1.2
0 3 6 9 12 15 18 21
S
lF
K
F
1
/S
lA
C
T
Dark
ZT
第8図 SlFKF1の発現の日変動
没
食
子
酸
換
算
量
(m
g
/1
0
0
g
F
W
)
イオノーム分析（第5図）と同じ条件で栽培した
バーは標準誤差を示す（n=3）
処理区間で異なるアルファベット間にTukey-Kramer検定によりP<0.05で有意差あり
白色区 青色区 赤色区 白色区 青色区 赤色区
バーは標準誤差を示す（n=3）
ZT0～16の16時間を白色蛍光灯による明期，
ZT16～24を暗期とした
ZT0から3時間ごとに採取した成葉を用い，リ
アルタイムRT-PCRより発現定量を行った
875
02
4
6
8
10
12
14
主
茎
長
(
c
m
)
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
1.2
1.4
節
間
長
(
c
m
)
0
2
4
6
8
10
12
葉
数
***
***
***
***
*
0
1
2
3
4
5
6
小
葉
数
0
10
20
30
40
50
播
種
か
ら
開
花
ま
で
の
日
数
***
***
*** ***
0
1
2
3
S
lF
K
F
1
/
S
lA
C
T
WT RI1 RI6
***
***
第9図 SlFKF1 の発現抑制系統におけるSlFKF1の発現および各形質への影響
WT RI1 RI6 WT RI1 RI6
WT RI1 RI6WT RI1 RI6WT RI1 RI6
WT  OE2 OE3 OE3  RI1     RI6
#1  #2  
第10図 SlFKF1 の過剰発現系統（OE）および発現抑制系統（RI）における催色期から10日後の果実色
A B C
D E F
白色蛍光灯による明期16時間・暗期8時間で50日間栽培後のZT9におけるSlFKF1の発現（A），
主茎長（B），主茎の節間長（C），播種から開花までの日数（D），小葉数（E)，主茎の葉数（F）
バーは標準誤差を示す（A: n=3，B~F: n=9）
*，***：P < 0.05，0.001においてDunnett検定でそれぞれ有意差有り
976
論
文
審
査
の
結
果
の
要
旨
及
び
担
当
者
氏
名
渋
谷
 
知
暉
審
査
委
員
主
査
：
教
授
 金
山
 
喜
則
 
副
査
：
教
授
 南
條
 
正
巳
 
准
教
授
 北
柴
 
大
泰
 
学
位
論
文
題
目
シ
ュ
ッ
コ
ン
カ
ス
ミ
ソ
ウ
と
ト
マ
ト
に
お
け
る
青
色
光
応
答
と
関
連
遺
伝
子
の
解
析
論
 
文
 
審
 
査
 
の
 
結
 
果
 
の
 
要
 
旨
 
発
光
ダ
イ
オ
ー
ド
（
L
E
D
）
は
，
消
費
電
力
が
小
さ
く
，
効
果
的
な
波
長
の
光
の
み
を
利
用
で
き
る
た
め
，
新
た
な
光
源
と
し
て
の
研
究
が
進
め
ら
れ
て
い
る
．
電
照
栽
培
に
お
け
る
花
成
と
光
質
の
関
係
に
つ
い
て
は
，主
に
赤
色
光
と
遠
赤
色
光
に
つ
い
て
調
べ
ら
れ
て
い
る
が
，
青
色
光
に
関
す
る
知
見
は
少
な
い
．
ま
た
，
近
年
注
目
を
集
め
て
い
る
植
物
工
場
に
お
い
て
も
L
E
D
の
導
入
が
進
め
ら
れ
て
い
る
も
の
の
，
果
菜
類
お
よ
び
青
色
光
に
着
目
し
た
研
究
は
少
な
い
．
そ
こ
で
本
研
究
で
は
，
長
日
性
の
主
要
花
き
で
あ
る
シ
ュ
ッ
コ
ン
カ
ス
ミ
ソ
ウ
と
，
果
実
の
モ
デ
ル
で
あ
り
重
要
な
野
菜
で
も
あ
る
ト
マ
ト
を
用
い
て
，
主
に
青
色
光
の
利
用
を
念
頭
に
お
い
て
，
植
物
の
応
答
と
関
連
遺
伝
子
の
解
析
を
行
っ
た
．
シ
ュ
ッ
コ
ン
カ
ス
ミ
ソ
ウ
の
花
成
に
お
け
る
青
色
光
応
答
の
品
種
間
差
に
つ
い
て
，花
成
に
お
い
て
重
要
な
役
割
を
果
た
す
と
考
え
ら
れ
る
F
T
と
S
O
C
1
の
ホ
モ
ロ
グ
の
発
現
に
及
ぼ
す
光
質
の
影
響
を
調
べ
た
．
そ
の
結
果
，
特
に
F
T
 
ホ
モ
ロ
グ
の
１
つ
の
発
現
が
，
青
色
光
応
答
の
異
な
る
2
品
種
間
で
異
な
る
こ
と
を
明
ら
か
に
し
た
．
ま
た
，
青
色
光
応
答
に
関
わ
る
F
K
F
1
お
よ
び
G
I
ホ
モ
ロ
グ
に
つ
い
て
は
，
塩
基
配
列
は
よ
く
保
存
さ
れ
て
お
り
，
両
者
が
相
互
作
用
す
る
こ
と
に
つ
い
て
確
認
し
た
．一
方
F
T
 
ホ
モ
ロ
グ
の
転
写
調
節
領
域
の
塩
基
配
列
は
青
色
光
応
答
の
異
な
る
2
品
種
間
で
大
き
く
異
な
っ
て
い
た
こ
と
か
ら
，こ
の
変
異
が
本
研
究
で
用
い
た
シ
ュ
ッ
コ
ン
カ
ス
ミ
ソ
ウ
2
品
種
の
花
成
に
お
け
る
青
色
光
応
答
の
違
い
に
寄
与
し
て
い
る
こ
と
可
能
性
を
示
し
た
．
ト
マ
ト
を
用
い
て
，光
質
の
影
響
に
関
す
る
知
見
の
少
な
い
ミ
ネ
ラ
ル
等
に
つ
い
て
検
討
し
た
．
ミ
ネ
ラ
ル
に
つ
い
て
は
ま
ず
，
イ
オ
ン
の
総
体
で
あ
る
イ
オ
ノ
ー
ム
分
析
の
有
効
性
を
数
種
園
芸
作
物
に
お
い
て
示
し
た
．
続
い
て
，
青
色
L
E
D
，
赤
色
L
E
D
，
白
色
光
を
照
射
し
た
ト
マ
ト
に
お
け
る
ミ
ネ
ラ
ル
等
の
濃
度
と
葉
に
対
す
る
果
実
の
比
を
調
べ
，機
能
性
が
期
待
さ
れ
る
ク
ロ
ム
お
よ
び
フ
ェ
ノ
ー
ル
性
化
合
物
に
お
い
て
，光
質
の
制
御
に
よ
る
果
実
の
高
品
質
化
の
可
能
性
を
示
し
た
．
機
能
解
明
が
不
十
分
な
青
色
光
受
容
体
と
し
て
F
K
F
1
に
着
目
し
，ト
マ
ト
に
お
け
る
ホ
モ
ロ
グ
で
あ
る
S
lF
K
F
1
の
機
能
に
つ
い
て
検
討
し
た
． S
lF
K
F
1
 
の
発
現
は
シ
ロ
イ
ヌ
ナ
ズ
ナ
F
K
F
1
 
と
類
似
し
た
日
変
動
を
示
し
，
ま
た
ア
ミ
ノ
酸
配
列
に
つ
い
て
も
よ
く
保
存
さ
れ
て
い
た
．
遺
伝
子
組
換
え
に
よ
り
S
lF
K
F
1
 
の
発
現
を
調
節
し
て
機
能
を
検
討
し
た
と
こ
ろ
，S
lF
K
F
1
 
の
発
現
を
抑
制
す
る
と
花
成
が
遅
延
す
る
と
と
も
に
果
実
の
着
色
が
抑
制
さ
れ
た
．
し
た
が
っ
て
，
S
lF
K
F
1
 
が
花
成
や
果
実
の
成
熟
に
関
与
し
て
い
る
こ
と
を
示
し
た
．
本
研
究
の
成
果
は
，
園
芸
生
産
に
お
け
る
青
色
光
の
利
用
技
術
の
開
発
や
，
未
知
の
青
色
光
応
答
機
構
の
解
明
に
寄
与
す
る
も
の
で
あ
る
．
よ
っ
て
，
審
査
委
員
一
同
は
本
論
文
が
博
士
（
農
学
）
の
学
位
を
授
与
す
る
に
値
す
る
と
判
断
し
た
。
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